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L'activité humaine est responsable des changements environnementaux globaux, incluant le 
déclin d'espèces sauvages. Cependant, certaines espèces réussissent à y survivre et bénéficient 
d'une augmentation de la disponibilité des ressources et d'une diminution de la compétition. 
L'énergie supplémentaire acquise grâce aux sources de nourritures artificielles pourrait être 
investie dans leur succès reproducteur, leur croissance ou leur masse corporelle. Toutefois, 
l'effet de ces ressources sur la masse corporelle ne fait le thème que de quelques articles et les 
résultats sont souvent contradictoires. Chez les mammifères, la masse corporelle est un trait 
d'histoire de vie important puisqu'elle influence la survie et la reproduction des individus et est 
influencée par les facteurs intrinsèques, tel que l'âge et le sexe, et par l'environnement.  
 
Dans ce contexte, l'objectif de ma maîtrise était d’explorer l’effet de l’anthropisation sur la 
masse corporelle d'une espèce "exploitante"; le raton laveur (Procyon lotor). Les deux 
objectifs sous-jacents étaient de: 1) documenter le patron de masse âge-spécifique chez le 
raton laveur dans le sud du Québec; et 2) identifier les variables de l'environnement, liées à 
l'activité humaine ainsi qu'au climat, qui influencent la masse corporelle du raton laveur dans 
le sud du Québec, et ce, à différentes échelles spatiales. 
 
Pour ce faire, j'ai utilisé les données récoltées par le MRNF de 2007 à 2009 dans le cadre des 
opérations de lutte contre la rage du raton laveur. Le patron de masse âge-spécifique a révélé 
une grande variabilité de la masse chez le raton laveur. La densité de population humaine a 
affecté positivement les femelles et négativement les mâles. Les sources de nourritures 
artificielles ont influencé négativement les femelles et positivement les mâles. La sévérité de 
l'hiver précédent la capture a eu un effet négatif et les précipitations moyennes annuelles ont 
eu un effet positif sur la masse des ratons laveurs. Ces résultats suggèrent que les mâles et les 
femelles adoptent des tactiques différentes face à l'activité humaine. Les mâles utiliseraient les 
ressources pour engraisser alors que les femelles auraient plus de jeunes, la diminution de leur 
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Influence de l'activité humaine 
 
Les changements environnementaux, principalement dus à l'activité humaine, sont 
grandissants, et ce, à l'échelle de la planète (Matson et al., 1997; Pimm et al., 1995; Tilman et 
Lehman, 2001; Vitousek, 1994). Ces changements ont de nombreuses répercussions sur les 
populations sauvages et les effets de l'activité humaine peuvent être directs ou indirects 
(Figure 1.1). L'humain peut affecter les populations sauvages directement puisque 
l'exploitation, les mortalités accidentelles et la présence dans le paysage de structure ou de 
populations humaines ont des répercussions directes sur l'écologie de ces populations. Par 
exemple, les femelles d'une population de castors (Castor canadensis) exploitée se 
reproduisent plus tôt, sont plus petites et leur taux de mortalité est plus élevé que les femelles 
d'une population non-exploitée (Boyce, 1981). Le caribou (Rangifer tarandus) est aussi une 
espèce fortement affectée par l'activité humaine. L'un des effets directs les plus connus de la 
présence humaine dans le paysage sur le caribou est la modification du comportement pour 
éviter les structures anthropiques telles que les routes (voir Vistnes et Nellemann, 2008 pour 
une synthèse sur le sujet). L'anthropisation peut aussi influencer indirectement les populations 
sauvages. L'être humain s'est entre autres approprié plus du tiers de la production primaire, 
causant la simplification et la fragmentation du paysage (Matson et al., 1997; Tilman et 
Lehman, 2001; Vitousek et al., 1997). Ces modifications de l'environnement ont des effets 
indirects sur les populations sauvages en altérant la qualité de l'habitat (Festa-Bianchet et al., 
2011). Par exemple, la fragmentation des forêts, notamment par l'agriculture, est à l'origine 
d'une diminution du succès reproducteur de plusieurs espèces d'oiseaux (Newmark et Stanley, 
2011). De plus, certaines espèces d'oiseaux se percheraient plus haut en milieu urbain qu'en 




Face à l'anthropisation, les espèces répondent de trois façons; 1) ils éviteront les zones 
modifiées, 2) ils s'adapteront aux conditions et 3) ils exploiteront les nouvelles ressources 
apportées par l'homme (Bateman et Fleming, 2012). Les espèces de la première situation sont 
les plus sensibles à l'activité humaine et les premières à disparaître du paysage (Bateman et 
Fleming, 2012; McKinney, 2006). Les espèces du second groupe, telle que la moufette rayée 
(Mephitis mephitis), s'adaptent aux nouvelles conditions environnementales sans toutefois 
faire usage des ressources anthropiques. Elles sont, de ce fait,  toujours dépendantes de leurs 
ressources naturelles (Bateman et Fleming, 2012; McKinney, 2006). Les espèces du troisième 
groupe profitent, quant à elles, des refuges et ressources alimentaires rendus disponibles par 
l'activité humaine (Bateman et Fleming, 2012; McKinney, 2006). D’ailleurs, le nombre 
d’espèces persistantes en milieu anthropique serait assez faible pour qu’elles profitent d’une 
augmentation de la disponibilité et de la concentration des ressources alimentaires, des 
tanières et des refuges (Riley et al., 1998; Smith et Engeman, 2002). Ces espèces, dites 
"exploitantes" atteignent souvent de plus fortes densités que dans leur habitat naturel 
(Bateman et Fleming, 2012; Fedriani et al., 2001; Withey et Marzluff, 2009) et ont un meilleur 
succès reproducteur (Kristan et Boarman, 2007; Weiser et Powell, 2010). L’une des 
hypothèses expliquant ces effets positifs de l'activité humaine serait justement l'augmentation 
de la disponibilité de sources de nourritures anthropiques (Fedriani et al., 2001; Kristan et 
Boarman, 2007; Withey et Marzluff, 2009). Puisque ces espèces ont à leur disposition des 
sources de nourritures "inépuisables", on pourrait s'attendre à ce que les individus soient aussi 
plus lourds. Cependant, les études sur la relation entre les sources de nourritures artificielles et 
la masse corporelle ou la condition physique sont peu nombreuses et leurs résultats 
contradictoires (voir Auman et al., 2008; Beckmann et Berger, 2003; Graser et al., 2012; 
Ozgul et al., 2010; Wright et al., 2012). 
 
Importance de la masse corporelle chez les mammifères 
 
La masse corporelle est un trait d'histoire de vie important chez les mammifères pouvant avoir 
une influence considérable sur la dynamique de population (Gaillard et al., 2000; Pelletier et 
al., 2007). Il s'agit d'un facteur déterminant pour la reproduction notamment en augmentant la 
3 
 
fécondité (Pachkowski et al., 2013), le nombre de portées et de jeunes sevrés (Festa-Bianchet 
et al., 2000; Zedrosser et al., 2012) et en diminuant l'âge à primiparité (Jorgenson et al., 1993). 
Elle peut aussi affecter la survie (Clutton-Brock et al., 1992; Festa-Bianchet et al., 1997; 




Figure 1.1: Mise en contexte des facteurs influençant et influencés par la masse corporelle 
chez les mammifères, ainsi que les effets de l'activité humaine directs (en pointillé) et indirects 
(en tiret), sur la masse corporelle. 
 
Facteurs influençant la masse corporelle 
 
La masse corporelle d'un individu est affectée par des facteurs intrinsèques (Figure 1.1) tels 
que le sexe (Couturier et al., 2009; Hewison et al., 2009; Riesch et al., 2013), l'âge et la 
croissance (Festa-Bianchet et al., 2000; Hewison et al., 2009; Nussey et al., 2011). Le 
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dimorphisme sexuel, défini comme étant une différenciation morphologique entre les mâles et 
les femelles (d’une même espèce) sexuellement matures (Fairbairn, 1997), est un phénomène 
répandu dans le règne animal (Shine, 1989; Slatkin, 1984). Il est souvent fortement lié au 
système d’accouplement, d’un côté, les espèces monogames n’ont que peu ou pas de 
dimorphisme sexuel alors que, de l’autre, les espèces polygynes présentent un fort 
dimorphisme (Ralls, 1977). Les causes évolutives menant au dimorphisme sexuel en sont 
encore au titre d’hypothèses puisqu’il est difficile de démontrer la présence de lien de 
causalité, d’autant plus que les causes sont non-exclusives, le dimorphisme pouvant provenir 
de plusieurs pressions différentes (Fairbairn, 1997; Hedrick et Temeles, 1989; Ralls, 1977; 
Shine, 1989; Slatkin, 1984). Les causes les plus discutées pouvant mener au dimorphisme sont 
liées à la sélection sexuelle (Hedrick et Temeles, 1989; Ralls, 1977; Shine, 1989), aux besoins 
énergétiques liés aux rôles écologiques différents (niches dimorphiques) (Ralls, 1977; Shine, 
1989; Slatkin, 1984), à une sélection disruptive dont un extrême est représenté par les mâles et 
l’autre par les femelles (niche bimodale) (Shine, 1989; Slatkin, 1984) et la compétition 
intersexuelle (déplacement compétitif) (Shine, 1989; Slatkin, 1984). Le dimorphisme sexuel 
de taille est sans doute un des types de dimorphisme les plus répandus (Fairbairn et al., 2007). 
Il peut d’ailleurs être le résultat d’une croissance différentielle entre les mâles et les femelles 
(Boutin et Larsen, 1993; Dunham, 1978; Kraus et al., 2005). Plus généralement, la croissance 
peut influencer la masse corporelle lorsque le taux de croissance (Boutin et Larsen, 1993; 
Dunham, 1978; Kraus et al., 2005; Roff, 2000; Sedinger et al., 1998) ou le temps de 
croissance (l’âge à la première reproduction) (Kraus et al., 2005; Moss et Croft, 1999; Roff, 
2000) est modifié. Cette variation de la croissance peut être observée chez de nombreuses 
espèces d’une année à l’autre (Boutin et Larsen, 1993; Kraus et al., 2005; Loonen et al., 1997) 
et serait causée par des variations du climat (Loonen et al., 1997; Stearns et Koella, 1986), de 
la durée de la saison de croissance (Dunham, 1978; Hyvārinen et Heikura, 1971; Kraus et al., 
2005; Ozgul et al., 2010) ou de la disponibilité des ressources alimentaires (Atkinson et al., 
1996; Boutin et Larsen, 1993; Stearns et Koella, 1986). 
 
La masse corporelle peut aussi être influencée par des facteurs environnementaux (Figure 1.1) 
tels que la qualité de l'habitat (Hewison et al., 2009; Pettorelli et al., 2002; Wauters et Dhondt, 
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1989), le climat (Douhard et al., 2013; Dunbar, 1990; Ozgul et al., 2010) et la densité de 
population (Clutton-Brock et al., 1992; Douhard et al., 2013; Pachkowski et al., 2013). Par 
exemple, chez le chevreuil (Capreolus capreolus), les individus vivant dans des habitats 
considérés comme de meilleure qualité (forêt de chênes) sont plus lourds que les individus 
vivant dans les forêts de hêtres, considérées comme habitats de moindre qualité (Pettorelli et 
al., 2002). Les précipitations et la température ont permis, quant à elles, d'expliquer une 
grande partie de la variation de la masse entre les populations de babouin (Papio spp.) 
(Dunbar, 1990) et entre les cohortes de chevreuils (Forchhammer et al., 2001) et de cerf rouge 
(Cervus elaphus) (Albon et al., 1983). Dans certains cas, l’effet du climat est direct, par 
exemple lorsque l’hiver est plus clément les dépenses énergétiques reliés à la maintenance de 
la température corporelle sont moins importantes (Albon et al., 1983). Dans d’autres cas, 
l’effet du climat est indirect, en améliorant la qualité de l’habitat, par exemple lorsque la 
qualité et la quantité de végétation sont reliés aux averses de pluie (Moss et Croft, 1999) et 
que la température favorise la croissance hâtive de la végétation (Albon et al., 1983). 
Finalement, l’augmentation de la densité des congénères est associée à une diminution de la 
qualité et de la quantité des ressources alimentaires (Choquenot, 1991; Clutton-Brock et al., 
1982; Levitan, 1988; Sedinger et al., 1998; Skogland, 1985; Staines, 1978) et des abris 
(Staines, 1978) disponibles pour les membres de la population, menant à une augmentation de 
la compétition intraspécifique (Clutton-Brock et al., 1982; Loonen et al., 1997; Staines, 1978). 
L’augmentation de la densité à l’intérieur d’une population est associée à une diminution de la 
masse, autant chez les jeunes (Clutton-Brock et al., 1992; Forchhammer et al., 2001; LeBlanc 
et al., 2001; Sedinger et al., 1998) que chez les adultes (Levitan, 1988; Loonen et al., 1997; 
Pettorelli et al., 2002; Wilbur, 1977) et à un ralentissement de la croissance (LeBlanc et al., 
2001; Loonen et al., 1997; Sedinger et al., 1998; Wilbur, 1977). La qualité de l'habitat, le 
climat et la densité de population peuvent aussi interagir entre eux. Par exemple, chez une 
population de chevreuil, la masse corporelle et la croissance sont influencées négativement par 
la densité de population. Cet effet est plus prononcé lorsque la température est plus chaude au 
printemps puisque la lignification hâtive des plantes diminue la disponibilité des ressources de 




Importance et objectif de mon projet 
 
De nombreuses connaissances restent à acquérir quant à l’influence de l’activité humaine sur 
les espèces sauvages qui persistent dans des environnements très modifiés. Par exemple, 
l’abondance de nourriture associée aux milieux anthropiques pourrait avoir un effet positif sur 
la masse corporelle. Les densités élevées d'individus retrouvées en milieux anthropiques 
pourraient, quant à elles, avoir un effet négatif sur la masse. Ma maîtrise a donc pour but 
d’explorer l’effet de l’anthropisation sur la masse corporelle d'une espèce "exploitante"; le 
raton laveur (Procyon lotor). Les deux objectifs principaux de ma maîtrise étaient de: 
 
1) Documenter le patron de masse âge-spécifique chez le raton dans le sud du Québec. 
2) Identifier les variables de l'environnement et évaluer l'importance relative des effets 
directs et indirects de l'activité humaine ainsi que du climat, qui influencent la masse 
corporelle du raton laveur dans le sud du Québec, et ce, à différentes échelles spatiales. 
 
Plus précisément, j'ai estimé l'effet direct de l'activité humaine par la densité de population 
humaine moyenne au moment et à l'endroit de la capture. J'ai estimé l'influence indirecte de 
l'activité humaine de deux manières, soit en lien avec l'urbanisation, soit avec l'agriculture. 
Dans le premier cas, c'est la surface du paysage occupée par des activités humaines fournissant 
des sources de nourritures artificielles, telles que les poubelles, qui est utilisée. Dans le second 
cas, c'est plutôt la densité de bordure forêts-champs de maïs qui sert à estimer l'influence 
indirecte de l'activité humaine. Finalement, j'ai utilisé la sévérité de l'hiver précédent et les 
précipitations moyennes annuelles, enregistrées à la station météorologique la plus près de la 
capture pour déterminer l'influence du climat sur la masse corporelle du raton laveur dans le 
sud du Québec.  
 
Modèle d’étude : Le raton laveur 
 
Le raton laveur est un parfait exemple d'espèce "exploitante" (Bateman et Fleming, 2012). En 
effet, les milieux anthropiques, qu’ils soient agricoles ou résidentiels, supportent des densités 
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très élevées de ratons laveurs (Hoffmann et Gottschang, 1977; Houle et al., 2011; Prange et 
al., 2003; Riley et al., 1998; Rosatte, 2000). Les populations de ratons dans ces milieux 
présenteraient une distribution plus agrégative, avec des domaines vitaux plus petits, 
concentrés autour des sources de nourritures artificielles (Beasley et al., 2007; Hoffmann et 
Gottschang, 1977; Prange et al., 2004). Riley et al. (1998) ont aussi noté des modifications 
dans le comportement social des ratons laveurs, à forte densité ceux-ci semblent plus tolérants 
aux autres ratons. Les facteurs populationnels menant aux densités élevées rencontrées en 
milieu anthropique semblent être une augmentation de la survie, un plus haut taux de 
reproduction et une plus grande fidélité au site (Prange et al., 2003). Cependant, le facteur 
proximal favorisant le raton laveur en milieu anthropique serait justement l’abondance des 
sources de nourritures artificielles (Houle et al., 2011; Prange et al., 2004; Riley et al., 1998). 
Par exemple, Houle et al. (2011) ont démontré que l'abondance de ratons laveurs, estimée par 
le succès de capture, dans une zone donnée était positivement corrélée à la densité de bordures 
de forêts-champs de maïs uniquement à l'automne, au moment où le maïs est mature et 
disponible comme source de nourriture. 
 
La distribution du raton laveur s’est étendue vers le nord depuis un peu moins d’un siècle et 
plusieurs hypothèses ont été élaborées pour expliquer cette expansion [voir synthèses dans 
Gehrt (2003) et Larivière (2004)]. Selon Larivière (2004), l’augmentation de la disponibilité 
de la nourriture semble être encore une fois le facteur principal expliquant l’expansion 
nordique, l’anthropisation en étant la source, notamment à cause de l’intensification de 
l’agriculture. Le réchauffement global aurait d’ailleurs un effet catalyseur en allongeant la 
saison de culture et en diminuant la période d’inactivité des ratons (Larivière, 2004). De plus, 
les zones urbanisées présentent certains avantages pour les ratons, en termes de tanière, tels 
que les granges, les greniers et les égouts (Hoffmann et Gottschang, 1977), mais aussi en 
termes de nourriture, tels que les jardins, poubelles et conteneurs à déchets (Hoffmann et 
Gottschang, 1977; Prange et al., 2003). 
 
Les sources de nourritures artificielles semblent donc avoir une importance capitale pour les 
ratons laveurs, d'autant plus qu'ils dépendent presque entièrement des réserves lipidiques 
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accumulées durant l’automne pour leurs dépenses énergétiques de l'hiver (Gehrt et Fritzell, 
1999a; Hoffmann, 1979; Johnson, 1970; Moore et Kennedy, 1985). En effet, les ratons des 
populations nordiques entrent dans une période de dormance pendant l’hiver et sont donc 
quasiment complètement inactifs (Gehrt, 2003; Mech et al., 1968; Stuewer, 1943). Du mois de 
novembre jusqu’à la fin mars, des pertes de masse allant jusqu’à 50% ont été observées (Mech 
et al., 1968; Stuewer, 1943). Chez les populations de ratons situées plus au sud, des 
fluctuations de masse saisonnières ont aussi été observées, mais avec une moins grande 
amplitude, soit de 10 à 20% de perte de masse (Gehrt et Fritzell, 1999a; Hoffmann, 1979; 
Johnson, 1970; Moore et Kennedy, 1985). Cette variation n’est donc probablement pas 
directement due à la température, puisque les variations saisonnières n’y sont pas aussi 
importantes que dans le nord. Selon Mugaas et Seidensticker (1993), cette variation 
proviendrait plutôt de la qualité médiocre des ressources, notamment alimentaires, disponibles 
pendant la saison hivernale. Celle-ci ne permettrait pas aux ratons d’atteindre leurs besoins 
énergétiques quotidiens, leurs réserves lipidiques comblant ces besoins. La survie des ratons 
pendant l’hiver et leur condition au printemps sont d'ailleurs liées à la durée et à la sévérité de 
l’hiver (Larivière, 2004; Mech et al., 1968; Moore et Kennedy, 1985; Pitt et al., 2008). Les 
sources de nourritures artificielles pourraient donc augmenter leurs réserves lipidiques à 
l'automne et diminuer la perte de masse durant l'hiver puisqu'elles sont "inépuisables", 
disponibles à l'année et à proximité. De nombreuses variables du climat, autre que la sévérité 
hivernale, sont corrélées avec la taille squelettique du raton laveur dans l'est de l'Amérique du 
Nord (Ritke et Kennedy, 1988). Ces effets du climat sur la taille pourraient aussi avoir des 
répercussions sur la masse corporelle des ratons laveurs. La quantité de précipitations 
moyennes annuelles est la variable ayant la plus grande taille d'effet sur les mesures 
morphométriques du crâne (Ritke et Kennedy, 1988).  
 
Finalement, le raton laveur présente un dimorphisme sexuel de taille biaisé en faveur des 
mâles (Gehrt et Fritzell, 1999a; Kennedy et Lindsay, 1984; Mugaas et Seidensticker, 1993). 
La présence du dimorphisme serait le résultat d’une variation du patron de croissance selon le 
sexe, les mâles croissant plus rapidement pendant la première année et plus longtemps que les 
femelles (Gehrt et Fritzell, 1999a). En effet, la croissance des femelles se terminerait plus tôt à 
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cause de la reproduction plus précoce. L’énergie serait donc consacrée à la croissance plus 
longtemps chez les mâles que chez les femelles (Ritke et Kennedy, 1993). Les sources de 
nourritures artificielles ont donc le potentiel d'influencer différemment les mâles, les femelles 




Entre 2007 et 2009, le Ministère des Ressources naturelles et de la Faune (MRNF) du Québec 
a procédé au prélèvement et à la vaccination de plusieurs milliers de ratons laveurs dans le 
cadre d'opérations de lutte contre la rage du raton laveur. La superficie des opérations couvre 
une zone d'environ 10 000 km
2
 en Estrie et en Montérégie (Figure S1). Les bases de données 
provenant de ces opérations contiennent un grand échantillon contenant >1400 individus 
(Table S1) pour lesquels l’emplacement (position GPS) et la date de la capture, la masse, le 
sexe et l’âge du raton ainsi que l'indice d'abondance calculé pour chaque session de capture 
sont connus. Les nombreuses captures s'étendent d'est en ouest dans le sud du Québec le long 
d'un gradient agricole et urbain. L'est de l'aire d'étude est caractérisé par de grands étendus 
forestiers et quelques petites villes. Les pratiques agricoles y sont non-intensives, avec une 
majorité de pâturages et de fermes. Vers l'ouest toutefois, les centres urbains sont plus 
nombreux et occupent une plus grande superficie. Les pâturages laissent place aux champs 
agricoles céréaliers productifs typique d'une agriculture intensive. Les champs de maïs y 
représentent d'ailleurs plus de 50% de la production. Cette grande variation de l'activité 
humaine dans le paysage était un atout pour mes travaux de recherches, l'atteinte de mes 
objectifs en étant facilitée. J'ai aussi été en mesure de tester mes hypothèses à l'échelle 
individuelle alors que les études effectuées par le passé ne faisaient souvent que comparer des 
populations rural, suburbaine et urbaine (Auman et al., 2008; Graser et al., 2012; Wright et al., 




NÉ POUR ÊTRE SAUVAGE? RÉPONSE D'UNE ESPÈCE "EXPLOITANTE" À LA 




Sera soumis à Ecological Applications 
 
Introduction de l'article 
 
Cet article avait pour objectifs de 1) documenter le patron de masse âge-spécifique chez le 
raton laveur dans le sud du Québec, et 2) d'identifier les variables de l'environnement, liées 
aux effets directs et indirects de l'activité humaine ainsi qu'au climat, qui influencent la masse 
corporelle du raton laveur dans le sud du Québec, et ce, à différentes échelles, en plus 
d'évaluer l'importance relative de ces variables. Pour ce faire, j'ai utilisé les bases de données 
fournis par le MRNF. J'ai d'abord analysé le patron de masse corporelle et les variations de la 
masse selon les groupes d'âge et de sexe. J'ai ensuite utilisé le Système d'Information 
ÉcoForestière, les Base de Données des Cultures Assurées par la Financière Agricole du 
Québec, les données du recensement de population humaine de 2006 de Statistique Canada et 
les données d'archives météorologiques de Environnement Canada pour procéder à la 
caractérisation de l'environnement à l'échelle individuelle. J'ai aussi effectué les analyses 
statistiques et la rédaction de l'article. La Pre Fanie Pelletier, m'a encadré durant tout le projet. 
La Pre Fanie Pelletier, la Dre Ariane Massée, biologiste au Ministère du Développement 
durable, de l'Environnement, de la Faune et des Parcs, et Eric Vander Wall, étudiant au Post-
Doctorat dans le laboratoire du Pre Fanie Pelletier, ont révisé et commenté les versions 




Born to be wild? Response of an urban dweller to human modified 
environment and climate. 
 
Par 
Geneviève Turgeon, Eric Vander Wal, Ariane Massé et Fanie Pelletier 




Human activities affecting natural habitats are increasing and therefore, organisms must cope 
with novel ecological conditions. Human-driven environmental changes can affect behavior, 
morphology, life history and population dynamics of wild species. However, these impacts do 
not threaten all species. Artificial food sources, provided by refuse and agriculture in 
anthropogenic environments, can benefit some species and may lead to faster somatic growth 
and larger adult mass. Body mass can, in turn, affect survival and reproduction, which likely 
contributes to the success of these species in modified environments. Raccoon (Procyon lotor) 
is one of those species. The goal of this article was to document age-specific body mass 
pattern of raccoon and to evaluate the relative importance of environmental variables on body 
mass variation at multiple spatial scales. We tested direct and indirect influences of human 
activity as well as climate on body mass. Climate explained more than half of the variance in 
body mass. Previous winter severity and mean annual precipitation affected body mass 
negatively and positively, respectively. The effect of human-driven changes on raccoon mass 
varied with age and scale, suggesting that anthropogenic changes differentially affect raccoon 
life-stages. These results underline the importance of multi-scale and age-specific analysis 
when studying influences of human activity on wildlife. Human activity also had consistently 
opposing effects on males and females. Human population density positively affected body 
mass of females yet negatively affected males. Landscapes providing artificial food sources 
(e.g., refuse or corn) negatively influenced body mass of females, but positively affected male 
body mass. As a possible explanation, we posit that these contrasting effects are consequences 
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of females investing surplus resources into fecundity; whereas males invest resources into 
body mass to enhance survival. Consequently this may lead to a demographic transition 




Global environmental changes are increasing, mainly due to human activity (Matson et al. 
1997, Tilman and Lehman 2001). Why do some species thrive in highly human modified 
landscapes while others go extinct when their habitat is affected by human activities is a key 
question in ecology. Expanding human activities affect animal populations directly due to 
increase mortality (e.g. harvesting, road mortality) and indirectly, when human activities affect 
habitat characteristics. Disentangling these pathways and their influence on population 
demography is essential to better understand how human-driven environmental change affects 
wild populations. Identifying the new ecological factors affecting wild animals will also 
improve management of human-adapted overabundant species and species of conservation 
concern (Vitousek et al. 1997, Bateman and Fleming 2012, Graser et al. 2012). The most 
common direct effect of humans on wild populations is harvest or incidental mortality. For 
example, harvesting can affect demography and morphology. In an harvested beaver (Castor 
canadensis) population, the expected life span was reduced by 45%, primiparity was lowered 
by 1 year, and adult females had smaller skulls compared to a population that was not 
harvested (Boyce 1981). Road mortality also influences the demography of wild populations 
and can lead to an increased probability of extinction (Row et al. 2007). Wild animals also 
modify their behavior in human modified landscapes. For instance, they may use spatial 
(Smith et al. 2000, Riley et al. 2003, Courtois et al. 2007) and temporal avoidance, by 
changing diurnal for nocturnal activities (McClennen et al. 2001, Tigas et al. 2002, Riley et al. 
2003). Indirect effects of humans can be equally as important. Processes such as fragmentation 
and global warming modify habitat quality, resources composition and availability and as a 
result indirectly affect wild populations. For example, Zanette et al. (2000) have shown that 
eastern yellow robins (Eopsaltria australis) that breed in smaller habitat fragments 
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experienced food shortage due to edge effects that reduced prey abundance. This food 
shortage lowered reproduction, as the eggs and nestlings were lighter in smaller fragments. 
 
Even if anthropogenic activities predominantly have negative effects on wild species, an 
increasing number of species are adapting to live in sympatry with humans, especially in 
urban and suburban landscapes (Ditchkoff et al. 2006). Some characteristics that permit co-
existence between wildlife and humans include generalist feeding habits which are unaffected 
by habitat fragmentation (Andrén 1994) or urbanization (Dickman and Doncaster 1989). 
Populations living in anthropogenic areas are known to reach higher densities than in their 
natural habitat [small mammals (Dickman and Doncaster 1987), American crows (Corvus 
brachyrhynchos) (Withey and Marzluff 2009), coyotes (Canis latrans) (Fedriani et al. 2001)]. 
These species often capitalize on by-products of humans; for example, feeding on discarded 
foods or occupying or cohabiting in buildings. Likewise, high densities of urban and suburban 
wildlife are likely caused by the presence of these artificial food sources (Fedriani et al. 2001, 
Prange et al. 2004, Withey and Marzluff 2009). However, the number of persistent species in 
anthropogenically modified landscapes needs to be sufficiently low for those species to benefit 
an augmented and concentrated food resources, den sites or refuges (Riley et al. 1998). 
 
The link between artificial food sources and population density is well documented (see 
Bateman and Fleming 2012 for review). Less well known, however, is the relationship 
between artificial food sources and body mass; research is sparse and results are oftentimes 
contradictory or studies have not directly tested the effect of artificial food sources on proxies 
of fitness, such as body mass [but see Auman et al. (2008), Beckmann and Lackey (2008), 
Ozgul et al. (2010), Graser et al. (2012) or Wright et al. (2012)]. Understanding how human-
driven changes affects body mass is critical as it is a key trait in mammals influencing 
survival, reproduction (Peters 1986) and population dynamics (Pelletier et al. 2007). Body 
mass is affected by intrinsic factors such as sex (Slatkin 1984, Shine 1989, Couturier et al. 
2009) and age (Nussey et al. 2011); and by extrinsic factors such as habitat quality, climate 
(Pettorelli et al. 2005, Couturier et al. 2009) and population density (Staines 1978, Couturier et 
14 
 
al. 2009, Richard et al. 2010). The modification of extrinsic factors can further be decomposed 
into those that are directly and indirectly a consequence of human activity on body mass. 
 
The objective of our study was to test the relationship between direct and indirect effects of 
human activity and body mass of raccoons. We evaluated the relative importance of each 
environmental variables across a landscape gradient from largely undisturbed habitat, through 
a fragmented agricultural landscape, and into ex-and sub-urban habitats. Raccoons are 
quintessential example of an ‘urban winner’ species and, therefore, are an excellent model for 
understanding the effects of human activity on body mass. For raccoons, artificial food 
subsidies associated with anthropogenic landscape are thought to cause increases of body 
mass (Rosatte et al. 1991). This assertion remains, however, untested and alternate tactics 
might exist. For example, higher densities in anthropogenic areas might lower the mean body 
mass due to density-dependent effects, or by preferential investment in reproduction rather 
than fat stores. Raccoon population density reaches high levels in heavily human modified 
landscapes such as urban centers (Hoffmann and Gottschang 1977, Riley et al. 1998, Rosatte 
2000, Smith and Engeman 2002, Prange et al. 2003). High raccoon density is also observed in 
agricultural landscape (Beasley et al. 2011, Houle et al. 2011). Although forage availability, 
e.g., corn (Zea mays) fields, is critical for high density in rural raccoon populations, it is also 
important that this resource is adjacent to protective cover, such as forest patches (Beasley et 
al. 2011). As a result, density of forested edge bordering corn field (km of edges/km
2
 of corn 
field) is a good predictor of raccoon abundance (Houle et al. 2011). Corn, however, is a 
seasonally available resource, and its effect on raccoon density is strongest in August, when 
crops reach maturity (Houle et al. 2011). Artificial food sources, such as refuse and corn, are 
hypothesized to explain high raccoon densities in human modified landscapes (Riley et al. 
1998, Prange et al. 2004). 
 
In this context, our main prediction is that modified landscapes will be critical drivers of 
raccoon body mass (P1). To evaluate the effect of these human-driven changes on raccoons, 
first, we classified environmental variables into those with likely ‘direct’ and ‘indirect’ effects 
on body mass according to the literature (Table 2.1). As direct effects of human activity, 
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estimated by human population density, have been linked with higher raccoon population 
density (Riley et al. 1998, Prange et al. 2004), we predict that they will have a positive effect 
on body mass of raccoon (P2). Indirect effects of human activity, e.g., increased access to 
artificial food sources, have been shown to increase raccoon abundance (Prange et al. 2004, 
Houle et al. 2011) and to increase habitat quality (Bozek et al. 2007). Consequently, we 
predict a positive relationship between the body mass of raccoons and the density of forested 
edges bordering corn fields (P3a). Furthermore, we predict a positive relationship between 
body mass and the area of the landscape occupied by human activity that may provide 
artificial food sources, such as refuse (P3b).  
 
Climate also affects body size of raccoon. During winter, raccoons undergo dormancy and 
depend almost exclusively on fat reserves gained during the previous autumn (Hoffmann 
1979, Gehrt and Fritzell 1999a). At the northern limit of their range, raccoons can lose up to 
50% of their body mass during winter (Stuewer 1943, Mech et al. 1968). Indeed, Pitt et al. 
(2008) demonstrated that spring time residual body fat decreased with the previous winter’s 
severity. Many other climate variables have been shown to affect body size of raccoons, but 
the variable with the largest effect is mean annual precipitation, where skull size was 
negatively affected by mean annual precipitation (Ritke and Kennedy 1988).Thus, we predict 
that an increase in the severity of the previous winter (P4a) and in mean annual precipitation 



















































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































Study area and captures 
 
Our study was conducted in southern Québec, Canada (Figure S1a). The landscape is 
dominated by an east-west agricultural intensification gradient (Ghilain and Bélisle 2008). The 
eastern portion of the study area is characterized by non-intensively farmed fields. These are 
mainly hay and pastureland, with more than half of the landscape occupied by forest and a few 
small towns. Conversely, >50% of the western portion of the study area is occupied by large, 
intensively managed agriculture fields, predominantly corn and soybean. Numerous, large 
urban centers are also found in the western end of the study area (Figure S1b). 
 
Raccoons were live-trapped (763 males and 725 females, see Table S1 for details) between 
September 25 and October 21 (2007-2009), during the raccoon rabies surveillance and control 
program in southern Québec (see Rees et al. 2011 for details). For each animal captured, the 
location (using a hand-held Global Positioning System[GPS]), body mass (kg) and sex were 
recorded. To determine age, a premolar was extracted from each individual and cementum 
annuli were counted (Matson Laboratory Montana, USA; Matson 1981). Raccoon abundance 
was estimated using trapping success as a proxy (Equation 1), calculated as the number of 
unique raccoons captured per 100 traps*nights (see Mainguy et al. 2012 for details). 
 
Abundance=
𝑁𝑢𝑚𝑏𝑒𝑟  𝑜𝑓  𝑟𝑎𝑐𝑐𝑜𝑜𝑛𝑠  𝑐𝑎𝑝𝑡𝑢𝑟𝑒𝑑  𝑓𝑜𝑟  𝑡𝑕𝑒  𝑓𝑖𝑟𝑠𝑡  𝑡𝑖𝑚𝑒






We performed spatial analysis using Geospatial Information System (GIS) ArcMap version 
9.2 (Environmental Systems Research Institute, Inc. 2006 Redlands, California, USA). We 
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calculated landscape variables in a buffer zone around each raccoon capture at three different 
scales. According to Rees et al. (2003), mean home range sizes for male and female raccoons 
are ≈3.52and 1.28km2, respectively. Therefore, we used a radius of 1and 2km for each buffer. 
In addition, we included a 5km radius buffer to represent the maximum distance traveled as 
suggested by Rosatte et al. (2010) as a proxy for dispersal by an individual over a two years 
period. Finally, we ensured that less than 2% of the landscape information was unknown at 
each scale. 
 
(a) Direct effect of human activity 
 
We used data from the 2006 Canadian census, the closest available data to our sampling years, 
(Statistics Canada 2007a, 2007b), to assess human population density in our study area. First, 
we calculated the density of people in each geographic unit of the census. Then, we calculated 
the mean human density around each raccoon capture at the three scales (i.e. 1, 2, and 5km). 
Because human density is correlated with human activity providing food sources, we 
performed a cluster analysis to obtain 3 classes of human density (i.e. rural, suburban, and 
urban), following Prange et al. (2003). To do so, we used the K means cluster analysis (R 
Development Core Team 2009) which separates individuals into a given number of predefined 
bins by minimizing the sum of squares from the centers of each group. This approach also 
limited the correlation between human density and human artificial food sources, allowing us 
to include both variables in our subsequent analyses. 
 
(b) Indirect effect of human activity 
 
We used the EcoForestry Information System (EFIS) to calculate for each scale the area (km
2
) 
where human activity occurred as a proxy for availability of artificial food sources. We 
calculated the proportion of corn fields within spatial scale using the Assured Crop DataBase 
(ACDB) of Québec. We combined EFIS and ACDB information and used Geospatial 
Modelling Environment (Version 0.7.1.0, Beyer 2012) software to calculate length of edges of 
forested area bordering corn fields (km). We then converted this variable into edge density 
19 
 
(Equation 2) by dividing the length of corn field–forest border by the area of available corn 
field (see Houle et al. 2011 for details). For more information on maps and information used 
for landscape characterization see Table S2. 
 
Edge density = 
𝐸𝑑𝑔𝑒𝑠  𝑜𝑓  𝑓𝑜𝑟𝑒𝑠𝑡𝑒𝑑  𝑎𝑟𝑒𝑎  𝑏𝑜𝑟𝑑𝑒𝑟𝑖𝑛𝑔  𝑐𝑜𝑟𝑛  𝑓𝑖𝑒𝑙𝑑𝑠  (𝑘𝑚 )
𝐶𝑜𝑟𝑛  𝑓𝑖𝑒𝑙𝑑  𝑎𝑟𝑒𝑎  (𝑘𝑚 2)




We used the National Climate Data and Information Archive to find the nearest weather 
station for each raccoon capture and then calculated climatic variables. Following Pitt et al. 
(2008), we calculated winter severity as the sum of the number of days where the temperature 
was ≤−15ºC and the number of days where snowfall exceeded 15cm between November 1st 
and March 31
st
 of the previous winter. This sum was then divided by 5, the number of months. 
We also used the Climate Normals and Averages of which we extract the mean annual 




Age-and sex-specific patterns in body mass 
 
We grouped all raccoons ≥7 years old into one age category because of limited sample size 
(n=40). Raccoons in our study area exhibit sexual dimorphism in body mass (Jolicoeur et al. 
2012); thus, we separated males and females in all analyses. To describe age-specific body 
mass patterns, we compared five curves (see Table S3) to fit the body mass age-specific 
regression. We selected the model with the highest adjusted R
2
 between predicted and 
observed body mass for males and females separately. Age-specific changes in body mass of 
raccoons were best described using an asymptotic model (Figure 2.1; R
2
adjusted=0.69 and 0.58 
for males and females, respectively). We also selected reliable age classes for subsequent 
analysis. To do so, we created a priori age categories and regressed mass by each category 
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(see Table S4 for a priori groupings). We then compared models using Akaike’s Information 
Criterion (AICc) to determine which was most parsimonious (Burnham and Anderson 2002). 
This analysis indicated that two age classes of females (juveniles and adults) and three age 
classes of males (juveniles, yearlings and adults) were the most parsimonious (Table 2.2). 
Thus, in subsequent analyses we used three age classes; juveniles (0.5 year), yearlings (1.5 
year) and adults (2.5 years and older) for males and females. 
 
Effects of environmental characteristics on body mass 
 
We tested all independent variables for correlations and colinearity. Only variables that had 
correlations <0.6 and variance inflation factors <3 were included in the same model. 
Furthermore, we standardized each explanatory variable by their mean to facilitate 
comparisons. We used Generalized Linear Models (GLMs) with Gaussian error distribution to 
assess the relationship between raccoon body mass and environmental covariates. We 
evaluated in one model the influence of (a) direct effects of humans (i.e., human density 
class); (b) indirect effect of humans (i.e., edge density + human activities providing food 
sources); and (c) climate effects (i.e., winter severity + mean annual precipitation). We 
controlled for variation among sample years and local raccoon abundance by including these 
two variables as fixed effects in each candidate models. To estimate the relative contribution 
of environmental characteristics, we applied the method used by Pelletier et al. (2012). We 
removed one covariate at a time from the full model and calculated the difference in adjusted 
R
2
. The difference between the full model and the model without a specific environmental 
covariate (∆R2) is considered the importance of this covariate. We performed separate 
analyses by age class (i.e., juveniles, yearlings, and adults) and sex (i.e., females and males), 
and replicated across scales (i.e., 1, 2, 5km). We plotted parameter estimates of all human 
effects and climate variables against scales to compare effect direction and size. We 
performed all statistical analysis using R statistical environment (version 2.10.0, R 





Table 2.2: Model selection tables for different age classes that explain body mass of raccoon 
a) females, and b) males in southern Québec, Canada. Differences in AICc (∆AICc) between 
models, loglikelihood (LL) and the weight (AICcWt) of each model are presented for males 
and females. Bold models are the most parsimonious models. 
a) 
Females   
  
Models (Body mass~ age class) LL ∆AICc AICcWt 
~juvenile, adult -1300.1 0.00 1 
~juvenile, yearling, adult -1325.09 49.99 0 
~0, 1, 2, 3+ -1358.62 117.05 0 
~0, 1, 2, 3, 4+ -1391.87 183.54 0 
~0, 1, 2, 3, 4, 5+ -1414.09 227.99 0 
~0, 1, 2, 3, 4, 5, 6+ -1432.49 264.79 0 
~0, 1, 2, 3, 4, 5, 6, 7+ -1446.43 292.66 0 
Null model -1608.82 615.42 0 
 
b) 
Males   
  
Models (Body mass~ age class) LL ∆AICc AICcWt 
~juv, adult -1399.5 3.16 0.17 
~juv, yearling, adult -1397.92 0.00 0.83 
~0, 1, 2, 3+ -1429.58 63.33 0 
~0,1 ,2 , 3, 4+ -1466.69 137.55 0 
~0, 1, 2, 3, 4, 5+ -1494.88 193.92 0 
~0, 1, 2, 3, 4, 5, 6+ -1512.29 228.74 0 
~0, 1, 2, 3, 4, 5, 6, 7+ -1519.84 243.84 0 










Figure 2.1: Age-specific body mass recorded between September 25 and October 21, of 1488 







Effects of environmental characteristics on body mass 
 
Full models explained 3-25% of the variance (adjusted R
2
) depending on sex, age class and 
scale (Table 2.3). For females, full models explained 10-12% of the variance in mass: for 
juveniles (young of the year), 16-17% for yearlings and 13-16% for adults. The best model fit 
for juveniles, yearling and adults were at 2km, 1km and 5km, respectively. Winter severity 
was the most important environmental variable affecting juveniles and yearlings at each scale, 
with respectively 44% -55% and 5-7% of the variance explained by the full model. Mean 
annual precipitation was the most important variable for adults at 1km with 9.6% of the 
variance explained by the full model. Area providing artificial food sources was the most 
important variable at 2and 5km scale with 10.8 and 22% of the variance explained by the full 
model. For males, full models explained 3-5% of the variance for juveniles, 22-24% for 
yearlings and 12-13% for adults. The best model fit for juveniles, yearling and adults occurred 
at 1km, 5km and 1km, respectively. Mean annual precipitation was the most important 
environmental variable explaining variation in yearling mass at all scales with 17-24% of the 
variance explained by the full model and for juveniles at 5km with 13%. Area providing 
artificial food sources was the most important variable for male juveniles at 1and 2km with 43 
and 27% of the variance explained by the full model. Edge density of forested area bordering 
corn field was the most important environmental variable explaining male adult mass at 1and 
2km with 5.9 and 8.1% of the variance explained by the full model. Human density class was 
the most important variable at 5km with 4.7% of the variance explained by the full model. 
 
(a) Direct effects of human activity 
 
Human population density classes determine by K-means cluster analysis were 0-44 for rural, 
44-448 for suburban, and >448 for urban (people /km
2
). The effect of human density differed 
according to raccoon sex, age and scale (Table 2.4 and Figure 2.2a-d). It had a significant 
positive effect only on body mass of adult females at the 5km radius and a negative effect on 
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body mass of males only for juveniles, at the 1km radius zone. Human population density 
classes did not significantly affect other age and sex classes at any scale. 
 
(b) Indirect effects of human activity 
 
Indirect effect of human activity, estimated by landscapes where human activity provided 
artificial food sources (Table 2.4 and Figure 2.2e,f), had a negative effect on body mass of 
juvenile and adult females at 2and 5km radius. Conversely, it had a positive effect on body 
mass of male juveniles at 1and 2km radius. Indirect effect of human activity estimated by edge 
density of forested area bordering corn fields (Figure 2.2g,h) had negative effects on body 
mass of juvenile females at 2km radius but had a marginally positive effect on body mass of 




Winter severity had a significant effect on body mass of female juveniles at all scales (Table 
2.4 and Figure 2.3a) and marginally significant effect on female adults at 1and 2km radius. 
We found no effect of winter severity on males at any age class or scale (Figure 2.3b). Mean 
annual precipitation had a positive effect on body mass of female juveniles at 1and 2km radius 
and adults at1km radius zone (Figure 2.3c). Mean annual precipitation affected significantly 















































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































Figure 2.2: Beta coefficients describing the effect size of Human activity variables; a-d) 
Human population density classes, e,f) human activity providing artificial food sources and 
g,h) edge density of forested area bordering corn field, included in the complete model 
explaining body mass of raccoons at each scale of characterization. Left column is for models 
with females and right column with males. Black circles and lines are for juvenile, dark grey 




























Figure 2.3: Beta coefficients describing the effect size of climate variables; a,b) winter 
severity and c,d) mean annual precipitation, included in the complete model explaining body 
mass of raccoons at each scale of characterization. Left column is for the models with females 
(a,c) and right column with males (b,d). Black circles and lines are for juveniles, dark grey for 

























































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































Urbanization and other human-driven environmental changes continue to affect the 
persistence and success of animals in the wild. Amidst an accumulation of studies highlighting 
species displacement or extirpation (Barnosky et al. 2011), some species, the so-called ‘urban 
winners’ have adapted to these changes. Often, these are overabundant species in need of 
management, but they also constitute important systems to learn what traits and conditions 
permit these ‘winners’ to thrive. Here we have built on previous studies that addressed the 
effect of human activity on body mass, which have focused mainly on differences between 
urban, suburban and rural populations (Cypher and Frost 1999, Beckmann and Berger 2003, 
Auman et al. 2008, Graser et al. 2012, Wright et al. 2012). Whereas some studies provided 
results only for a few age or sex groups (Cypher and Frost 1999, Beckmann and Berger 2003, 
Auman et al. 2008, Wright et al. 2012), we carefully decomposed our populations into 
demographic units based on life-history and body mass. We showed that different life-stages 
and sex respond differently to environmental characteristics as they are affected at different 
scales, in opposite direction and with different effect sizes. Similarly, many studies focused 
exclusively on the general impact of human activity (i.e. urbanization) and its effect on body 
mass (Cypher and Frost 1999, Auman et al. 2008, Graser et al. 2012). Here, we went further 
and evaluated the relative importance of these anthropogenic changes into the direct and 
indirect effect of human activity, as well as climatic variables on body mass at multiple spatial 
scales. Our results highlight the importance of indirect effects of human activity, that 
explained 2 to >10 times more variance than direct effects. Indirect and direct effects 
combined explained, however, less variation in body mass than climate. We argue that 
individual scale analysis gives a better portrait of adaptation to human modified landscapes, 
because sex and age groups clearly respond differently to environmental change. We also 
suggest that these different life-history strategies are indicative of a demographic transition 
favoring reproduction in females and survival in males. 
 
Perhaps because of the high variability within and between sexes and age classes, our main 
expectation that modified landscapes were critical drivers of body mass (P1) was not 
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supported. Because raccoons thrive in human modified landscapes, we expected that human-
driven changes would explain a large part of the body mass variation. However, 
environmental variables did not explain more than 12% of the variance (∑∆R2). 
Notwithstanding this, human activity, indirectly or directly, did affect body mass of raccoons. 
By using human population density as a proxy of direct effects of human activity, however, 
we found a negative effect on body mass of males (contrary to P2). Conversely, human activity 
positively affected body mass of females (supporting P2). These results may be due to adverse 
effects of being in a downtown core. In urban habitat, the distribution of raccoon density is 
often uneven with higher densities recorded in urban parks, rather than in areas with intensive 
infrastructure (Riley et al. 1998, Rosatte 2000, Smith and Engeman 2002). These parks 
provide refuge and dens such as tree cavities, similar to historical raccoon habitat, yet are near 
artificial food sources such as refuse. Due to trapping protocols and access to GIS, our study 
did not focus on fine-scale variability in urban habitats, which may have masked the 
presence/absence of such parks. Higher human densities, however, probably occur away from 
these parks. A suitable sized park probably reduces the number of housing and, therefore, the 
number of residents. The negative effect of urban human density on body mass of males may 
reflects the absence of parks near the raccoon’s location. However, analyses at a finer scale 
may be needed to investigate the effect of urban habitat ,where dense human populations are 
adjacent to minimum size protected areas, on body mass of males and females raccoons. 
 
The indirect effects of human activity were also opposite according to sex. Landscapes where 
human activity augmented food sources, such as refuse or corn, significantly affected male 
body mass. These results are in accordance with predictions P3a,b where males near human 
activity and artificial food sources were heavier than males of populations in natural habitat. 
Conversely, landscape providing artificial food sources and edge density of forested area 
bordering corn fields had negative effect, when significant, on body mass of females. These 
results were contrary to our predictions (P3a,b). In previous studies, however, body mass of 
females of different species has only been weakly correlated to artificial food sources (i.e., 
marginally to insignificant, Beckmann and Berger 2003, Auman et al. 2008). For instance, 
Auman et al. (2008) compared two populations of silver gulls (Larus novaehollandiae), one 
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near an urban center and one remote population. Males from the urban population were 
significantly heavier and in better condition than males from the remote population but there 
was no significant difference in females body mass and condition. The authors also suggest to 
investigate the effect of artificial food sources on reproductive success and population 
dynamics to have a better picture of the situation (Auman et al. 2008). In our situation, we did 
not have information on reproductive success. It could have, however, explained the decrease 
in females body mass. 
 
Body mass is often an indicator of male quality (Pelletier and Festa-Bianchet 2006) leading to 
increased fitness, including both opportunities to mate and increased survival. Indeed, mating 
success in male raccoons has been linked to body mass (Gehrt and Fritzell 1999b). 
Additionally, body fat reserves in male raccoons are critical for winter survival (Pitt et al. 
2008). In this context, it is advantageous for males to invest surplus resources into body mass. 
According to our results however, these expectations do not hold for females. Males and 
females were consistently affected in opposite directions by human activity. Although our data 
cannot speak directly about the cause of this difference, we posit that females in habitats with 
surplus resources invest in reproduction, rather than increased mass. This investment in 
fecundity may increase the abundance of raccoons in human modified habitats. Previous 
studies on raccoons support this contention. Prange et al. (2003) showed that more juveniles 
were captured relative to adult females in urban and suburban compared to rural populations, 
suggesting that litter size and/or juvenile survival in urban and suburban populations are 
greater than in rural populations. Therefore, our results suggest that female raccoons may have 
used different reproductive tactics along the rural-urban gradient, using artificial resources in 
urban environment to enhance their reproductive success. This suggestion may hold also for 
other species that thrive in human modified landscapes. For example, Weiser and Powell 
(2010) noted higher fledging rate in population of glaucous gull (Larus hyperboreus) with 
higher proportion of garbage in their diet. Therefore, we suggest that for species that thrives in 
human modified landscapes, the effect of humans are also more likely to lead to a 
demographic transition, such as large increase in population size, due to increase reproduction, 




Despite raccoons being ‘urban winners’, most variation in body mass in our models was 
explained by winter severity and precipitation, rather than by human-driven causes. These 
results highlight that even modified habitats cannot fully buffer against severe climate or 
weather. For instance, winter severity had negative effects on body mass of females as 
predicted in P4. However, the effect was significant only in juveniles. Raccoons are conceived 
in February-March and born in April-May (Stuewer 1943, Rees et al. 2008). Therefore, winter 
severity may be a maternal effect or in utero. The greater effect of winter severity, for all 
individuals, has been recorded in early spring, when raccoons may lose up to 50% of their fat 
reserve (Pitt et al. 2008). Raccoons, however, are capital breeders that accumulate mass in 
summer such that by autumn their percentage of body fat remains relatively invariable inter-
annually (Pitt et al. 2008). A mother’s condition during pregnancy (winter) and lactation 
(spring-early summer) may explain the effect of winter severity on juvenile body mass. When 
winter is more severe, females are in poorer condition with less fat reserves, lower body mass 
and they have less energy to pass to their young in utero or via lactation. This will, in turn, 
affect juvenile body mass. Why females are more affected than males is, however, more 
difficult to explain. First, Gehrt and Fritzell (1999a) have shown that males grow faster than 
females in the first year of life, leading to sexual size dimorphism in raccoons. In addition, 
Allainé et al. (1998) suggest that, in alpine marmots (Marmota marmota) mothers may invest 
more energy, via lactation, in their male offspring which may also be the case here.  
 
In addition to winter severity, mean annual precipitation also explained more variance in our 
models than did direct or indirect effects. In contradistinction to our prediction (P4) and 
previous research (Ritke and Kennedy 1988), precipitation had a positive effect on raccoon 
body mass in our system. Our results may differ from those of Ritke and Kennedy (1988) 
because absence of water – an important resources for raccoons (Stuewer 1943, Lotze and 
Anderson 1979) – has a negative effect on growth at large scales (Ritke and Kennedy 1988), 
but may positively affect body mass at finer scales. Raccoons need access to water near dens 
and in their home range (Henner et al. 2004, Bozek et al. 2007). Moreover, Gehrt and Fritzell 
(1998) have shown that the spatial distribution of females is closely linked to the distribution 
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and availability of water. For example, home range overlap decreased when precipitation 
increased. As such, mean annual precipitation may positively influence raccoon body mass at 
fine scales. Mean annual precipitation may also indirectly affect body mass by being 
correlated with variables not measured in our study system such as other climate variables or 
landscape characteristics like distance to watercourse. 
 
We maintain that both direct and indirect effects, however weak, are important factors 
affecting body mass. These effects might yet have been masked by a number of life-history 
and behavioral traits. For example, juveniles (the age group with the lowest variance 
explained) may be affected by maternal effects. Maternal effects mask the influence of 
environmental covariates because lactation may buffer juveniles from some landscape effects. 
Even if variance explained for yearlings by full models was the highest, variables linked with 
human activity and climates did not explain more than 7% of the variation in body mass. 
These results may be due to scale-dependent dispersal. Even if inter-annual dispersal in 
raccoons does generally not exceed 5km, they can disperse as far as 16km (Rees et al. 2008) 
and in some cases, movement of 7km/night has been recorded (Rosatte 2000). These long 
distance movements may have added noise to our data as the position of the capture may not 
approximate the home range center. For adults, more variation is explained at large scale for 
females and at small scale for males, even if males tend to have larger home ranges than 
females (Beasley et al. 2007). Such differential effect of scales on sex and age group have also 
been observed in other studies (Farmer et al. 2006, Conde et al. 2010, Oehlers et al. 2011). For 
example, Farmer et al. (2006) showed that mortality in Sitka black-tailed deer (Odocoileus 
hemionus sitkensis) was best explained by large-scale habitat factors for adult females and 
young, but by small-scale for adult males. These differences in males and females and among 
age groups reinforce the idea of studying the effect of landscape characteristics on traits at 
multiple spatial scales separately for sex and age groups. 
 
In an increasingly modified and developed world, some species have adapted and benefited 
from these changes (Ditchkoff et al. 2006, Bateman and Fleming 2012). In this study, we 
disentangle the relative importance of environmental variables linked with direct and indirect 
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human activities and climate on the body mass of an ‘urban winner’, the raccoon. Although 
indirect effects in modified habitats explained more variation than direct effects, both failed to 
buffer the effect of climate. Nevertheless, as an indirect effect in these modified landscapes, 
human activity results in an increased availability of artificial resources for those species that 
can exploit them. This advantage may compensate for direct negative effects of human 
activity that cause high levels of stress and contribute to mortality. Our results for raccoons, 
however, suggest that species that thrive in highly human modified landscapes may show an 
important sexually dichotomous response to environmental change. Whereas males tend to 
invest surplus resources in somatic growth, which may enhance survival and mating success, 
females tend to invest in increased fecundity and juvenile survival, which may contribute to a 
demographic transition. This demographic transition may ultimately explain the increased 
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Appendix (supplementary material) 
Table S1: Number of raccoons by age and sex group used in the statistical analyses. All 
raccoons were captured between 2007 and 2009 in southern Québec, Canada. 
Age Females Males Total 
0 312 351 663 
1 123 145 268 
2 118 115 233 
3 61 70 131 
4 43 35 78 
5 19 26 45 
6 16 14 30 
≥7 33 7 40 



































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































Table S3: Curve equations used to describe age-specific body mass pattern.  
Models Equations 
Quadratic model Body mass = 𝑎 + 𝑏 ∗ 𝑎𝑔𝑒 + 𝑐 ∗ 𝑎𝑔𝑒2 
Asymptotic model Body mass = 𝑎 − 𝑏𝑒𝑐∗𝑎𝑔𝑒  














Table S4: Age grouping models used to determine age-classes to use for further analyses. 
Models Age classes used  
1 Juvenile (age=0) and adults (age>=1) 
2 Juvenile (age=0), yearlings (age=1) and adults (age>=2) 
3 0, 1, 2, 3+ 
4 0, 1, 2, 3, 4+ 
5 0, 1, 2, 3, 4, 5+ 
6 0, 1, 2, 3, 4, 5, 6+ 
7 0, 1, 2, 3, 4, 5, 6, 7+ 









Figure S1: Study area and landscape characteristics used to estimate a) direct effect of human 





DISCUSSION GÉNÉRALE ET CONCLUSION 
 
 
Mon projet de maîtrise a permis de déterminer le patron de masse âge-spécifique du raton 
laveur dans le sud du Québec. Mes résultats ont aussi permis de regrouper les ratons laveurs 
en 3 classes d'âge distinctes basé sur la masse corporelle, soit les juvéniles (0,5 an), les 
subadultes (1,5 an) et les adultes (2,5 ans et plus). Les résultats ont aussi démontré que la 
masse corporelle du raton laveur est grandement variable, même à l'intérieur d'un groupe d'âge 
et de sexe.  
 
Mon projet de maîtrise a aussi permis d'identifier les effets directs et indirects de l'activité 
humaine sur la masse corporelle. Les résultats variaient grandement en direction et en taille 
d'effet selon la classe d'âge, le sexe et l'échelle utilisées, soulignant l'impact différentiel de 
l'activité humaine sur les stades de vie du raton laveur. Cette variabilité souligne aussi 
l'importance de faire des analyses séparément selon les stades de vie, le sexe et à plusieurs 
échelles pour mieux comprendre l'influence de l'activité humaine sur les populations sauvages, 
qu'elles exploitent, s'adaptent ou évitent les environnements modifiés par l'activité humaine. 
De plus, lorsque les résultats étaient significatifs, les effets directs et indirects de l'activité 
humaine influençaient systématiquement les mâles et les femelles dans des directions 
opposées. Les effets directs de l'activité humaine, estimés par la densité de population 
humaine, influençaient négativement la masse corporelle des mâles et positivement celle des 
femelles. Ces résultats soulignent l'importance pour les espèces "exploitantes" d'îlots forestiers 
résiduels à proximité, tel que les grands parcs urbains. Ces îlots confèrent aux animaux 
sauvages abris et protection alors qu'à proximité se trouvent des sources de nourritures 
artificielles inépuisables (Riley et al., 1998; Rosatte, 2000; Smith et Engeman, 2002). Les 
effets indirects de l'activité humaine, estimés par la superficie du paysage occupée par de 
l'activité humaine fournissant une source de nourritures artificielles (km
2
) et par la densité de 
bordure forêt-champs de maïs (km/km
2
), ont une influence positive sur la masse des mâles et 
négative sur la masse des femelles. Des résultats semblables, opposant la réponse des mâles et 
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des femelles à l'activité humaine, ont aussi été observés pour d'autres espèces (Auman et al., 
2008; Beckmann et Berger, 2003). Par exemple, Auman et al. (2008) ont montré que les mâles 
provenant d'une colonie de mouettes argentées à proximité d'un centre urbain étaient 
significativement plus lourds et en meilleure condition que les mâles d'une colonie éloignée de 
toute activité humaine. Cependant, ils n'ont détecté aucune différence significative entre les 
masses des femelles provenant des deux colonies. Cependant, plutôt que d'émettre des 
hypothèses sur les causes possibles de cette différence, les auteurs suggèrent d'étudier les 
différences entre les sources de nourritures artificielles et le succès reproducteur et la 
dynamique de population pour mieux comprendre les liens de causalité (Auman et al., 2008). 
 
La masse corporelle des mâles ratons laveurs a précédemment été liée à une augmentation du 
succès reproducteur (Gehrt et Fritzell, 1999b) et les réserves de graisses à la survie hivernale 
(Pitt et al., 2008). Il semble donc trivial que les ratons laveurs mâles investissent dans leurs 
réserves de graisse. Cependant, mes résultats suggèrent que ce ne soit pas le cas pour les 
femelles. Cette différence pourrait s'expliquer par une transition démographique de la part des 
femelles, le long du gradient d'activité humaine. Les femelles en milieu fortement modifié 
utiliseraient les sources de nourritures artificielles pour augmenter leur succès reproducteur. 
Ainsi, les femelles pourraient utiliser l'énergie supplémentaire pour produire plus de jeunes 
et/ou augmenter la survie de ceux-ci. Cette hypothèse s'appuie sur les travaux de Prange et al. 
(2003) qui ont démontré qu'en milieu urbain, le nombre de juvéniles par femelle était plus 
élevé qu'en milieu rural. De plus, des études précédentes ont montré une augmentation du 
succès reproducteur en lien avec l'activité humaine chez d'autres espèces (Kristan et Boarman, 
2007; Weiser et Powell, 2010). Par exemple, la quantité de déchets de table présente dans la 
diète du goéland bourgmestre (Larus hyperboreus) a été positivement liée aux taux d'envol des 
jeunes (Weiser et Powell, 2010). Ainsi, tous ces résultats combinés suggèrent que les femelles 
des espèces réussissant en milieu anthropique répondent aux changements environnementaux 
par une transition démographique où les ressources supplémentaires sont investis dans une 





Mon projet de maîtrise a finalement permis d'identifier les effets du climat sur la masse 
corporelle du raton laveur. Les variables du climat étaient d'ailleurs responsables de plus de la 
moitié de la variance expliquée et avaient les plus grandes tailles d'effets de toutes les 
variables de l'environnement. La sévérité du précédent hiver influençait négativement la masse 
corporelle des ratons laveur, mais significativement uniquement dans le cas des femelles 
juvéniles. Ce résultat suggère que les subadultes et les adultes peuvent compenser les effets 
négatifs de l'hiver précédent durant l'été. Les juvéniles femelles seraient, quant à elles, plus 
affectées par la sévérité de l'hiver précédent par des effets maternelles, par exemple au travers 
d'une diminution de la qualité de la lactation de leur mère. Les mâles juvéniles ne semblaient 
pas affecté autant que les femelles juvéniles, ce qui est difficilement explicable pour le 
moment. Cependant, des pistes de solutions pourraient provenir de l'étude à long terme des 
déterminants écologiques de la croissance des juvéniles, déterminants qui seraient, selon ce 
que suggèrent mes résultats, différents pour les mâles et les femelles. D'ailleurs, il a été 
suggéré par Allainé et al. (1998) que, chez la marmotte alpine, les femelles fourniraient plus 
de soins, via la lactation, à leurs jeunes mâles, ce qui pourrait aussi être le cas chez le raton 
laveur. Contrairement à la sévérité hivernale, les précipitations moyennes annuelles affectaient 
positivement la masse corporelle des ratons laveur. Bien que ces résultats vont à l'encontre de 
ce qui était prédit en vertu des travaux de Ritke et Kennedy (1988) effectués à grande échelle, 
l'eau est une ressource importante pour les ratons laveurs (Bozek et al., 2007; Henner et al., 
2004; Stuewer, 1943). À fine échelle, les précipitations ont d'ailleurs été lié à la distribution 
spatiale des femelles ratons laveur, leur domaine vital se chevauchant moins lorsque les 
précipitations étaient plus élevées (Gehrt et Fritzell, 1998). 
 
Mes travaux de recherche ont permis de mieux comprendre l'influence de l'activité humaine 
sur une espèce sauvage réussissant en milieu fortement modifié et ouvrent la porte à de futurs 
travaux. Considérant que l'activité humaine influence différemment les mâles et les femelles 
ainsi que les différents stades de vie, la sélection de l'habitat en milieu anthropique pour ces 
différents groupes pourrait aussi varier. Or, à ma connaissance, très peu d'études sur la 
sélection de l'habitat par les différents groupes démographiques du raton laveur, ni même 
d'autres espèces retrouvées en milieu anthropique ont été publiés. De plus, l'utilisation du 
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domaine vital réel comme zone de caractérisation de l'environnement pourrait raffiner les 
analyses faites dans le cadre de ma maîtrise et permettre, par exemple, de confirmer 
l'importance des îlots forestiers en milieu urbain. D'ailleurs, le suivi à long terme de 
populations de ratons laveurs le long d'un gradient de modification de l'environnement par 
l'activité humaine permettrait de répondre à plusieurs autres interrogations soulevées durant 
mon projet de maîtrise. Par exemple, évaluer les déterminants écologiques de la croissance du 
raton laveur et identifier les différences entre mâles et femelles qui pourraient expliquer la 
plus grande susceptibilité des jeunes femelles nées suivant un hiver difficile. Finalement, alors 
que les études effectuées par le passé sur les espèces favorisées par l'activité humaines se 
concentraient sur les différences entre les populations urbaines, suburbaines et rurales (Auman 
et al., 2008; Beckmann et Berger, 2003; Cypher et Frost, 1999; Graser et al., 2012; Wright et 
al., 2012), mes travaux de recherche ont permis d'évaluer les différences à l'échelle 
individuelle. De plus, ces études n'ont reporté des résultats que pour quelques groupes d'âge ou 
de sexe alors que mes analyses ont permis de séparer les effets de l'activité humaine sur les 
différentes unités démographiques, déterminées par leurs traits d'histoires de vie telle que la 
masse corporelle. Ainsi, la méthode que j'ai utilisée durant ma maîtrise pour identifier les 
effets de l'activité humaine chez le raton laveur pourrait être réutilisée avec d'autre espèces, 
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